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Evolution of local adaptation in brown frogs: on the 150th birthday of 
DARWIN’S »On the Origin of Species«  
Nothing in biology makes sense except in the light of evolution. We describe some 
recent evidence for microevolutionary processes in European brown frogs (Rana 
spp.) which show cases of local adaptation and adaptive divergence among popula-
tions in response to water acidity, predators and temperature. The examples show 
that brown frog populations are adapted to the prevailing conditions in the ponds. 
Conservation biologist should take this into account, e.g. when translocating am-
phibians.  
Key words: Evolution, Rana, local adaptation, pH, temperature, predation. 
Zusammenfassung  
Nichts in der Biologie macht Sinn, außer im Licht der Evolution. Wir beschreiben ei-
ne Auswahl neuerer Forschungsarbeiten zur Evolutionsbiologie europäischer Braun-
frösche (Rana spp.). Wir beschreiben Beispiele lokaler Anpassung und/oder adaptiver 
Differenzierung zwischen Populationen als Antwort auf Gewässerversauerung, 
Temperatur und die Prädatorenfauna. Die Beispiele zeigen, dass Braunfrosch-
Populationen an die im Gewässer herrschenden Bedingungen angepasst sind. Dies 
sollte bei Schutzprojekten berücksichtigt werden, z. B. bei Translokationen.  
Schlüsselbegriffe: Evolution, Rana, lokale Anpassung, pH, Temperatur, Prädation. 
Einleitung  
Vor 150 Jahren veröffentlichte der englische Biologe CHARLES DARWIN sein bahnbre-
chendes Werk »On the origin of species«. Auch wenn Zeitgenossen von Darwin ähnli-
che Ideen hatten (etwa ALFRED RUSSEL WALLACE), so ist dieses Werk die Grundlage 
für die wissenschaftliche Evolutionstheorie. Die Evolutionstheorie ist diejenige Theo-
rie, welche alle Teilbereiche der Biologie zusammenhält. Sie erklärt natürliche Phä-
nomene, die weder durch physikalische Prozesse noch chemische Abläufe erklärt 
werden können (STEARNS 1999). Der amerikanische Genetiker THEODOSIUS DOBZ-
HANSKY hat es so formuliert: »Nichts in der Biologie macht Sinn, außer im Licht der 
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Evolution.« Doch welche Bedeutung hat die Evolutionstheorie für die Feldherpetolo-
gie und den Amphibienschutz? In unserem Übersichtsartikel möchten wir Beispiele 
neuer evolutionsbiologischer Forschungsergebnisse aus der Welt der Amphibien 
vorstellen. Evolution wird oft als abgeschlossener Prozess betrachtet. Während allge-
mein bekannt ist, dass im Laufe der Evolutions- oder Stammesgeschichte Tiergruppen 
entstanden und vergangen sind (z. B. die Dinosaurier), so wird Evolution meist nicht 
als Prozess betrachtet, der heute noch abläuft. Manche Evolutionsbiologen vertreten 
aber die Ansicht, dass man evolutionäre Vorgänge heutzutage nicht beobachten kann 
weil sie langsam ablaufen, sondern weil sie zu schnell geschehen (z. B. REZNICK & 
GHALAMBOR 2001).  
Wir möchten zeigen, dass sich evolutionäre Prozesse tatsächlich auch heute und vor 
unserer Haustür abspielen, und wir werden die Bedeutung dieser evolutionären 
Prozesse für den Amphibienschutz diskutieren. Unsere Arbeit fokussiert auf europäi-
sche Rana-Arten, und wir beschreiben drei Beispiele mikroevolutionärer Prozesse 
(darunter versteht man Evolutionsprozesse innerhalb einer Art), welche alle zu loka-
ler Anpassung und/oder adaptiver genetischer Differenzierung zwischen Populatio-
nen geführt haben: Anpassung an Gewässerversauerung und an Prädatoren sowie 
eine Form kryptischer Anpassung an die Temperatur. Die Beispiele zeigen, dass sich 
lokale Anpassung und adaptive Differenzierung in verschiedenen Merkmalen zeigen 
kann (Verhalten, Wachstum, Mortalität, etc.). Alle diese Formen von Anpassungen 
sind Beispiele für mikroevolutionäre Prozesse, die potenziell durch sogenannte öko-
logische Artbildung (SCHLUTER 2000) zu makroevolutionären Prozessen, sprich Art-
bildung, führen können. Adaptive Differenzierung und evolutionäre Prozesse sind 
aber nicht nur für Wissenschaftler interessant, sondern sie sind auch für den Natur-
schutz relevant (etwa bei Aussetzungs- und Umsiedlungsprojekten), denn die Alter-
native zur evolutionären Anpassung an Umweltveränderungen ist das Aussterben 
(BÜRGER & LYNCH 1995).  
Was ist lokale Anpassung?  
Lokale Anpassung bedeutet, dass ein Genotyp »zu Hause« besser wächst, überlebt 
und/oder reproduziert als »in der Fremde«. Dies lässt sich oft experimentell mit soge-
nannten reziproken Versetzungsexperimenten in der Natur oder mit »common gar-
den«-Versuchen im Labor testen. Dabei werden verschiedene Populationen ausge-
wählt und Individuen aller Populationen zu Hause und in der Fremde aufgezogen 
oder gehalten. Bei »common garden«-Experimenten werden Amphibien aus verschie-
denen Populationen im Labor unter gleichen Bedingungen gehalten. Wenn es lokale 
Anpassung gibt, so unterscheidet sich Wachstum, Überleben und/oder Reproduktion 
von Individuen der selben Population je nach Ort der Haltung (zu Hause oder in der 
Fremde). Die zweite Erwartung ist, dass die Individuen zu Hause eine höhere Fitness 
(d. h. höheres Überleben oder eine größere Fortpflanzungsleistung) zeigen, als an 
einem anderen Ort (zu den konzeptionellen Grundlagen der Erforschung lokaler 
Anpassung siehe KAWECKI & EBERT 2004).  
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Anpassung an physiologischen Stress  
KATJA RÄSÄNEN und Mitarbeiter haben die adaptive Differenzierung zwischen Popu-
lationen des Moorfroschs (Rana arvalis) in Schweden als Folge der Gewässerversaue-
rung untersucht (RÄSÄNEN et al. 2003a). Da in Schweden zahlreiche Gewässer versau-
ert sind, wurde untersucht, ob Moorfrosch-Populationen an den Säuregrad ihres 
Laichgewässers angepasst sind. Für die Untersuchungen wurden vier Populationen 
des Moorfrosches ausgewählt. Zwei stammten aus Gebieten mit kalkhaltigen und 
damit gepufferten Böden; die durchschnittlichen pH-Werte lagen bei 6,9 und 7,0. Die 
anderen beiden Populationen waren aus Gebieten mit Gewässerversauerung; dort 
lagen die durchschnittlichen pH-Werte bei 4,4 und 4,2.  
Für die Experimente wurden Moorfrösche während der Laichsaison ins Labor ge-
bracht und künstlich befruchtet. Die Embryonen wurden im Labor bei drei pH-
Werten gehalten: 4,0, 4,25 und 7,5. Dies entspricht den pH-Werten, welche die »sau-
ren« bzw. »neutralen« Populationen in ihren Gewässern erleben.  
Während es bei pH 4,25 und 7,5 kaum Unterschiede im Überleben der Embryonen 
gab (die Überlebensrate war nahe bei 100 %), so zeigten sich deutliche Unterschiede 
bei pH 4,0. Embryonen, deren Eltern in versauerten Gewässern gefangen wurden, 
überlebten mehr als doppelt so gut (mittlere Überlebensrate der zwei Populationen: 
~ 60 %) wie Embryonen aus neutraler Herkunft (mittlere Überlebensrate der zwei 
Populationen: ~ 25 %). Da Embryonen der verschiedenen Gelege getrennt aufgezogen 
wurden, konnten man in dieser Studie auch zeigen, dass es Unterschiede in der Über-
lebensrate zwischen den Gelegen innerhalb der Populationen gibt. Die Überlebensra-
ten der Embryonen aus den »neutralen« Populationen bei pH 4,0 lagen gelegespezi-
fisch in einem Bereich von maximal ~ 75 % bis minimal ~ 0 %. Gleiches zeigte sich für 
Embryonen aus den »sauren« Populationen Populationen. Obwohl der relative Anteil 
von säuretoleranten Gelegen höher war, variierten je nach Gelege die Überlebensraten 
bei pH 4,0 von ~ 100 % bis 5 %. Bei pH 7,5 lag das Überleben in der Regel unabhängig 
von der Herkunft nur in einem engen Bereich zwischen 90 % und 100 %. Obwohl die 
genetische Basis für diese Unterschiede noch untersucht werden muss, deuten diese 
Resultate darauf hin, dass es innerhalb dieser Populationen auch nach jahrzehntelan-
ger Selektion noch genetische Variation für Säuretoleranz gibt.  
Diese Resultate zeigen klar, dass sich die Populationen unterscheiden und dass die 
Unterschiede von der Herkunft abhängen. Dies deutet auf eine Anpassung an die im 
Laichgewässer vorherrschenden pH-Werte hin, bei welcher die den Embryo schüt-
zende Gallerte (diese wird von der Mutter produziert) eine wichtige Rolle spielt (RÄ-
SÄNEN et al. 2003b). Die Anpassung wird also zu einem großen Teil von der Mutter 
beeinflusst (über sogenannte adaptive maternelle Effekte; RÄSÄNEN et al. 2003b, 
MOUSSEAU & FOX 1998).  
Diese Anpassung erfolgte vermutlich in einer Zeitspanne von 60 bis 100 Jahren (oder 
16 bis 40 Moorfrosch-Generationen). Wie groß die Unterschiede zwischen Populatio-
nen vor der Gewässerversauerung waren ist unklar. Obwohl mehrere neue Studien 
bei anderen Organismen zeigen, dass Evolution sehr schnell sein kann (beispielsweise 
REZNICK & GHALAMBOR 2001) besteht in diesem Fall eine gewisse Unsicherheit, wie 
rasch die lokale Anpassung an Gewässerversauerung evoluierte.  
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Kryptische Anpassung: »Countergradient variation«  
»Countergradient variation« (wir fanden leider keine brauchbare deutsche Überset-
zung) ist eine Form der genetischen Differenzierung zwischen Populationen entlang 
eines Umweltgradienten, bei der die Differenzierung so läuft, dass man keine Unter-
schiede zwischen den Populationen sieht, wenn man sie in der Natur beobachtet 
(CONOVER & SCHULTZ 1995). »Countergradient variation« gibt es beispielsweise dann, 
wenn schnell wachsende Genotypen in Gewässern leben, die schlechte Wachstums-
bedingungen bieten (z. B. kalte Gewässer) und umgekehrt. Deshalb würden zum 
Beispiel Kaulquappen überall gleich aussehen, obwohl sie genetisch verschieden sind. 
In diesem Sinn kann »countergradient variation« als eine Form kryptischer Evolution 
betrachtet werden. Bei Amphibien wurde die »countergradient variation« entlang 
eines Höhengradienten erstmal beim amerikanischen Lithobates clamitans (früher Rana 
clamitans) von BERVEN et al. (1979) beschrieben.  
ANE TIMENES LAUGEN und ihre Mitarbeiterinnen und Mitarbeiter haben »countergra-
dient variation« beim Grasfrosch (Rana temporaria) untersucht (LAUGEN et al. 2003). 
Dazu verwendeten sie Kaulquappen aus allen Teilen Schwedens (Lund [ganz im 
Süden], Uppsala, Umeå und Kiruna [ganz im Norden]) und eine Population aus 
Nordfinnland (Kilpisjärvi). Frösche aus diesen Populationen wurden eingesammelt 
und die Kaulquappen für die Experimente durch künstliche Kreuzungen erzeugt. Die 
Kaulquappen wurden im Labor gehalten, sodass alle die gleichen Wachstumsbedin-
gungen hatten. Gemessen wurde, wann die Kaulquappen die Metamorphose durch-
liefen (als Maß für die Entwicklungsgeschwindigkeit). Zu Vergleichszwecken wurden 
metamorphosierende Kaulquappen in den Gewässern gesammelt.  
Die Felddaten zeigten klar, dass Kaulquappen aus allen Landesteilen in der Natur 
etwa beim gleichen Zeitpunkt metamorphosierten (~ 50 Tage nach Erreichen des 
freischwimmenden Gosner-Stadiums 25). Unterschiede zwischen benachbarten Popu-
lationen waren meist größer, als Unterschiede zwischen Nord- und Südschweden. 
Aber die Labordaten zeigten, dass Kaulquappen aus nördlicheren Population früher 
metamorphosierten als Kaulquappen aus südlicheren Populationen. Die Reihenfolge 
war Kilpisjärvi < Kiruna < Umeå < Uppsala < Lund (wobei das Zeichen < hier »frühere 
Metamorphose als« anzeigt). Dieses Resultat fand sich in gleicher Form, wenn Kaul-
quappen viel oder wenig gefüttert wurden oder wenn sie bei tiefer, mittlerer und 
hoher Temperatur gehalten wurden.  
LAUGEN et al. (2003) postulieren, dass es im Norden Selektion für eine rasche Entwick-
lung gibt, weil dort die Zeitspanne, in welcher Kaulquappen sich erfolgreich entwi-
ckeln können, sehr kurz ist. Langsames Wachstum im Süden – obwohl das Potenzial 
für die Evolution rascher Entwicklung da wäre – erklären LAUGEN et al. (2003) nicht. 
Denkbar wäre, dass die Kosten schneller Entwicklung nur dann in Kauf genommen 
werden, wenn ein äußerer Zwang zu schneller Entwicklung da ist (ARENDT 1997). 
Solche Kosten können entstehen, wenn bei schnellem Wachstum Skelett und Gewebe 
weniger solide gebildet werden oder wenn ein Tier für hohes Wachstum viel Fressen 
muss und so ein hohes Prädationsrisiko eingeht (WERNER & ANHOLT 1993).  
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Abb. 1. Laichgewässer des Grasfrosches auf dem First in Grindelwald (Schweiz) auf 2 275 m NN. 
Neben dem Grasfrosch laichen Erdkröte und Bergmolch in dem Gewässer. Foto: K. GROSSENBACHER. 
Breeding site of the common frog near First, Grindelwald (Switzerland) at an elevation of 2 275 a.s.l. 
Common toads and Alpine newts are also using the pond as a breeding site.  
 
Abb. 2: Laichplatz des Grasfrosches (Pfeil) im Lister Koog, auf der Insel Sylt (Deutschland). Neben 
dem Grasfrosch laichen Kreuzkröte, Erdkröte und Moorfrosch in dem Gewässer. Foto: W.-R. GROSSE. 
Breeding site of the common frog (indicated by an arrow) near Lister Koog on the island Sylt (Ger-
many). The pond is also used as a breeding site by the natterjack toad, the common toad and the 
moor frog.  
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Anpassung an das Prädationsrisiko  
JOSH VAN BUSKIRK und MARTINA ARIOLI haben die Anpassung an das Prädationsrisi-
ko beim Grasfrosch entlang eines Gradienten der Prädationsintensität untersucht 
(VAN BUSKIRK & ARIOLI 2005). Basierend auf intensiven Feldarbeiten war bekannt, 
dass sich Weiher in der Nordschweiz stark hinsichtlich ihrer Prädatorenfauna unter-
schieden (wichtigste Prädatoren sind Larven der Großlibellen Anax sp. und Aeshna sp. 
und Käferlarven, vor allem Dytiscus marginalis; VAN BUSKIRK & SCHMIDT 2000, VAN 
BUSKIRK 2005). VAN BUSKIRK & ARIOLI (2005) wollten wissen, ob Kaulquappen aus 
verschiedenen Populationen an das lokal jeweils vorherrschende Prädationsrisiko 
angepasst sind und ob Individuen aus Gewässern mit ähnlicher Prädatorenfauna 
ähnliche Anpassungen zeigen.  
Für ihr Experiment sammelten VAN BUSKIRK & ARIOLI (2005) Gelege aus 23 Gras-
frosch-Populationen mit unterschiedlichem Prädationsrisiko. Die Kaulquappen wur-
den in 100-Liter Mesokosmen (eine Art sich selbst erhaltende künstliche Weiher-
Ökosysteme), welche im Freien standen, aufgezogen und zwei Behandlungen unter-
worfen. Bei der einen Hälfte wurde eine in einem kleinen Käfig eingesperrte Libellen-
larve (Anax imperator) hinzugefügt. Die Libellenlarve wurde in diesem Käfig mit 
Kaulquappen gefüttert, sodass für die Kaulquappen im Mesokosmos der Eindruck 
entstand, in einer Welt mit hohem Prädationsrisiko zu leben. Bei der anderen Hälfte 
wurde ein leerer Käfig hinzugefügt. Gemessen wurde das Wachstum der Kaulquap-
pen sowie deren Verhalten und Morphologie.  
Die Populationen unterschieden sich stark in ihrem Wachstum, im Verhalten und in 
der Morphologie und auch in ihrer Reaktion auf die Anwesenheit einer Libellenlarve. 
Die Größe und das Verhalten der Kaulquappen hing vom Prädationsrisiko ihres Her-
kunftsgewässers ab: Je höher das Prädationsrisiko im Herkunftsgewässer, desto inak-
tiver und desto kleiner waren die Kaulquappen. Bei den anderen Merkmalen zeigte 
sich kein klarer Zusammenhang mit dem Prädationsrisiko im Herkunftsgewässer. 
Trotzdem zeigen die Resultate, dass eine Differenzierung entlang eines Gradienten im 
Prädationsrisiko stattfindet.  
VAN BUSKIRK & ARIOLI (2005) wollten adaptive Differenzierung entlang eines Prädati-
onsgradienten untersuchen. Unerwarteterweise fanden sie auch Differenzierung 
zwischen Populationen aus stark besonnten und stark beschatteten (Wald-)Weihern. 
Während bei der Prädation klar ist, wie die Selektion abläuft, so sind die Ursachen für 
eine Differenzierung entlang eines Sonne-Schatten-Gradienten noch unklar (Tempera-
tur dürfte eine Rolle spielen).  
Diskussion  
Die vorgestellten Fallstudien sind Beispiele für aktuelle evolutionsbiologische For-
schung an europäischen Amphibien und auch dafür, dass evolutionäre Prozesse 
rezente Amphibien-Populationen beeinflussen. Die neuere evolutionsbiologische 
Literatur bietet noch viele weitere Beispiele für lokale Anpassung und adaptive Diffe-
renzierung (an Prädatoren: LAURILA et al. 2006; an Temperatur: STÅHLBERG et al. 2001; 
DARWIN und die Braunfrösche 159 
an Nitrat: JOHANSSON et al. 2001; an UV-B Strahlung: MARQUIS & MIAUD 2008; an 
Beschattung in vom Biber geschaffenen Weihern: SKELLY & FREIDENBURG 2000). Die 
von uns gewählten Beispiele zeigen wie natürliche Selektion zur Differenzierung 
zwischen Populationen führen kann. Die adaptive Differenzierung erfolgte als Reakti-
on auf unterschiedliche abiotische (pH, Temperatur) oder biotische (Prädatoren) 
Umweltfaktoren und die Differenzierung zeigt sich in unterschiedlichen Eigenschaf-
ten der Tiere (wie Verhalten, Entwicklungsgeschwindigkeit, Mortalität etc.).  
Die beschriebene lokale Anpassung an den Säuregrad der Gewässer beim Moorfrosch 
(RÄSÄNEN et al. (2003a) zeigt große Unterschiede zwischen den Populationen, aber 
auch große Unterschiede zwischen Gelegen innerhalb der Populationen. Die Erwar-
tung ist, dass im Laufe der Anpassung an den pH die Variabilität innerhalb der Popu-
lation verloren gehen kann, weil sich die Genotypen durchsetzen, welche die gerings-
te Mortalität haben. Die Studie von RÄSÄNEN et al. (2003a) zeigt, dass die natürliche 
Selektion die genetische Variation in den untersuchten Populationen (noch) nicht 
eliminiert hat und daher die Anpassung weiter gehen kann. Dies wäre aus der Per-
spektive des Amphibienschutzes ein gutes Zeichen, weil es bedeutet, dass die Popula-
tionen im evolutionären Sinn »lernen« können, mit der vom Menschen gemachten 
Gewässerversauerung zu leben.  
Aber auch wenn es genügend genetische Variation gäbe, sind lokale Anpassung und 
adaptive Differenzierung kein Wundermittel gegen jede Veränderung der Umwelt, 
denn, wie beim Beispiel »countergradient variation« bereits erwähnt, bringt eine 
Anpassung meist Kosten mit sich (»nichts ist umsonst«). Die Kosten entstehen, weil 
eine Eigenschaft meist nur auf Kosten einer anderen Eigenschaft verbessert werden 
kann (STEARNS 1999). Die Kosten der Anpassung begrenzen die Anpassungsfähigkeit 
und verhindern, dass Individuen einer Art an alle Umweltfaktoren ideal angepasst 
sein können. Individuen und Populationen sind jeweils nur an die vorherrschenden 
lokalen Umweltbedingungen angepasst.  
Ein wichtiger Punkt ist, dass genetische Unterschiede zwischen Populationen, welche 
auf das Bewohnen unterschiedlicher Lebensräume zurück zu führen sind, in der in 
der Naturschutzpraxis beachtet werden sollten. Eine unseres Erachtens wichtige 
grundsätzliche Erkenntnis ist, dass selbst bei einer weit verbreiteten Art wie dem 
Grasfrosch innerartliche Differenzierung auf teilweise kleiner räumlicher Skala nach-
weisbar ist (die von VAN BUSKIRK & ARIOLI 2005 ausgewählten Populationen waren 
zwischen 200 m und 43 km voneinander entfernt). Diese genetische Vielfalt innerhalb 
der Art ist es wert, erhalten und geschützt zu werden (FRASER & BERNATCHEZ 2001, 
KINNISON et al. 2007, BONIN et al. 2007). Die genetische Vielfalt einer Art und insbe-
sondere auch die genetische Vielfalt innerhalb einer Population sind die Grundlage 
für weitere evolutionäre Anpassungen. Entscheidend für den Erhalt der genetischen 
Vielfalt innerhalb von Populationen ist die Größe der Population, denn kleine Popula-
tionen verlieren genetische Vielfalt sehr rasch (WILLI et al. 2006). Verliert eine Art ihre 
genetische Vielfalt, so kann sie evolutionär nicht mehr auf eine Änderung der Umwelt 
reagieren. Wenn sich eine Art nicht evolutionär an eine veränderte Umwelt anpassen 
kann – und wie gezeigt kann dies innerhalb von Jahrzehnten geschehen – so kann sie 
mindestens lokal aussterben. Die Alternative zur evolutionären Anpassung ist das 
lokale Aussterben (BÜRGER & LYNCH 1995).  
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Die innerartliche Vielfalt kann unter anderem dann empfindlich gestört und lokale 
Anpassung verringert werden, wenn Amphibien von einer Population zur andern 
gebracht werden. Dies kommt of vor, wenn Amphibien an einem Ort gefangen wer-
den aber nicht am selben Ort wieder frei gelassen werden, z. B. im Rahmen von offi-
ziellen Umsiedlungsaktionen oder wenn für den Schulunterricht gefangene Kaul-
quappen nicht im Herkunftsweiher freigelassen werden. Der Transport von Amphi-
bien von einer Population zur anderen kann dazu führen, dass die evolutionär ent-
standene lokale Anpassung durch Genfluss geschwächt wird (MORITZ 1999, RÄSÄNEN 
& HENDRY 2008). SAGVIK et al. (2005) beschreiben experimentelle Kreuzungen von 
Individuen aus zwei Grasfrosch-Populationen (was »künstlichen Genfluss« imitiert). 
Die Nachkommen aus den Kreuzungen zwischen den zwei Populationen waren we-
niger lebensfähig als die Nachkommen von Kreuzungen innerhalb der Population. 
STORFER & SIH (1998) haben beim Salamander Ambystoma barbouri gezeigt, dass regel-
mäßiger natürlicher Genfluss verhindert, dass sich manche Populationen an die loka-
len Fressfeinde anpassen können. Die Verfrachtung von Amphibien kann eine Reduk-
tion der Lebensfähigkeit der Population bewirken. Diese Reduktion mag schwach 
sein, ist aber auf jeden Fall unnötig, zumal die Populationen oft schon durch andere 
Gründe gefährdet sind (Habitatfragmentierung, Mortalität auf der Straße, etc.).  
Wenn Amphibien von einer Population zur andern gebracht werden müssen, so wäre 
es oft sinnvoll, nicht die geografisch nächste Population für die Umsiedlung zu wäh-
len, sondern eine ökologisch nahe Population. FRASER & BERNATCHEZ (2001) und 
BONIN et al. (2007) haben Methoden vorgeschlagen, mit denen man bestimmen kann, 
welche Populationen aus evolutionärer Perspektive besonders wertvoll oder geeignet 
sind (das können beispielsweise Populationen sein, in denen genetische Formen vor-
kommen, die nirgendwo sonst zu finden sind).  
Genfluss hat selbstverständlich nicht nur negative Folgen. Er kann auch positiv zu 
wertende demographische und genetische Effekte haben, insbesondere wenn kleine 
Populationen unter Inzuchtdepression leiden (GARANT et al. 2007, KINNISON et al. 
2007). MADSEN et al. (1999) konnten etwa zeigen, dass eine stark an Inzuchtdepression 
leidende Kreuzotter-Population vor dem Erlöschen bewahrt werden konnte, indem 
Männchen aus einer anderen Population eingebracht wurden.  
Die Erhaltung lokaler Anpassung steht in einem Spannungsfeld mit Projekten zur 
Vernetzung von Populationen, deren Ziel es ist, den Genfluss zwischen Populationen 
zu verbessern. Wenn man durch Vernetzungsprojekte den natürlichen Genfluss er-
höht, so ist dies aber besser, als wenn man künstlich für Genfluss sorgt. Dies ist der 
Fall, weil nicht alle Individuen von Population zu Population wandern, und es nicht 
Zufall ist, welche Tiere wandern (KINNISON et al. 2007). Natürlicher Genfluss dürfte 
auch meist weniger stark als künstlicher Genfluss sein. Entscheidend scheint uns, dass 
die Vor- und Nachteile von (künstlichem) Genfluss sorgfältig abgeklärt werden soll-
ten. Eine einfach Faustregel gibt es leider nicht.  
Bei Wiederansiedlungsprojekten sollten die Aspekte genetische Vielfalt und lokale 
Anpassung auch berücksichtigt werden. Idealerweise entnimmt man für eine Wieder-
ansiedlung Tiere aus mehreren Populationen und Gewässern, welche ähnliche Eigen-
schaften aufweisen wie das Gewässer, wo die Tiere angesiedelt werden sollen. Die 
Entnahme von Tieren aus mehreren Populationen bewirkt, dass die wiederangesiedel-
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te Population genetisch möglichst vielfältig ist. Wenn man Tiere aus nur einer einzi-
gen Population entnimmt, so gründet man mit der Wiederansiedlung eine genetisch 
verarmte und damit wenig lebensfähige Population.  
Die evolutionäre Differenzierung zwischen Populationen ein und derselben Art, 
welche wir an Beispielen beschrieben haben, ist ein wichtiger Teil einer Art. Natur-
schutzmaßnahmen sollten günstige Rahmenbedingungen für solche evolutionäre 
Prozesse (wieder)herstellen oder erhalten. Wenn der Natur- und Artenschutz diese 
innerartliche Vielfalt ignoriert, so ignoriert er einen wichtigen Teil der evolutionären 
Geschichte einer Art und damit einen wichtigen Teil des Lebens selbst. DARWIN (1859) 
hat sich dazu am Schluss von »On the Origin of Species« so geäußert: »There is gran-
deur in this view of life, with its several powers, having been originally breathed into 
a few forms or into one; and that, whilst this planet has gone cycling on according to 
the fixed law of gravity, from so simple a beginning endless forms most beautiful and 
most wonderful have been, and are being, evolved.« 1 
Dank  
Dank geht an die Universität Zürich, insbesondere Prof. ULI REYER, für die Unterstützung 
unserer Arbeit und an BURKHARD THIESMEIER und KLAUS WEDDELING für die Durchsicht des 
Manuskripts. Wir danken KURT GROSSENBACHER und WOLF-RÜDIGER GROSSE für die Fotografien 
der Grasfroschlaichplätze. 
Literatur  
ARENDT, J. D. (1997): Adaptive intrinsic growth rates: an integration across taxa. – Quarterly Review 
of Biology 72: 149–177.  
BERVEN, K. A., D. E. GILL & S. J. SMITH-GILL (1979): Countergradient selection in the green frog, Rana 
clamitans. – Evolution 33: 609–623.  
BONIN, A., F. NICOLE, F. POMPANON, C. MIAUD & P. TABERLET (2007): Population adaptive index: a 
new method to help measure intraspecific genetic diversity and prioritize populations for conserva-
tion. – Conservation Biology 21: 697–708.  
BÜRGER, R. & M. LYNCH (1995): Evolution and extinction in a changing environment: a quantitative-
genetic analysis. – Evolution 49: 151–163.  
CONOVER, D. O. & E. T. SCHULTZ (1995): Phenotypic similarity and the evolutionary significance of 
countergradient variation. – Trends in Ecology & Evolution 10: 248–252.  
DARWIN, C. (1859): On the origin of species by means of natural selection or the preservation of 
favoured races in the struggle for life. – London (John Murray).  
FRASER, D. J. & L. BERNATCHEZ (2001): Adaptive evolutionary conservation: towards a unified con-
cept for defining conservation units. – Molecular Ecology 10: 2741–2752.  
GARANT, D., S. E. FORDE & A. P. HENDRY (2007): The multifarious effects of dispersal and gene flow 
on contemporary adaptation. Functional Ecology 21: 434–443. 
                                                           
1 Deutsche Übersetzung, leicht modifiziert nach 
http://www.zeno.org/Philosophie/M/Darwin,+Charles/über+die+Entstehung+der+Arten/15.+Allgemeine+Wiederholung 
+und+Schluss  
»Es ist wahrlich eine großartige Ansicht, dass der Keim alles Lebens, das uns umgibt, nur wenigen oder nur einer einzigen 
Form eingehaucht wurde, und dass, während unser Planet den strengsten Gesetzen der Schwerkraft folgend sich im Kreise 
geschwungen, aus so einfachem Anfange sich eine endlose Reihe der schönsten und wundervollsten Formen entwickelt hat 
und noch immer entwickelt.« 
162 SCHMIDT & RÄSÄNEN 
JOHANSSON, M., K. RÄSÄNEN & J. MERILÄ (2001): Comparison of nitrate tolerance between different 
populations of the common frog, Rana temporaria. – Aquatic Toxicology 54: 1–14.  
KAWECKI, T. J. & D. EBERT (2004): Conceptual issues in local adaptation. – Ecology Letters 7: 1225–
1241.  
KINNISON, M. T., A. P. HENDRY & C. A. STOCKWELL (2007): Contemporary evolution meets conserva-
tion biology. II. Impediments to integration and application. – Ecological Research 22: 947–954.  
LAUGEN, A. T., A. LAURILA, K. RÄSÄNEN & J. MERILÄ (2003): Latitudinal countergradient variation in 
the common frog (Rana temporaria) development rates – evidence for local adaptation. – Journal of 
Evolutionary Biology 16: 996–1005.  
LAURILA, A., S. PAKKASMAA & J. MERILÄ (2006): Population divergence in growth rate and antipreda-
tor defences in Rana arvalis. – Oecologia 147: 585–595.  
MADSEN, T., R. SHINE, M. OLSSON & H. WITTZELL (1999): Restoration of an inbred adder population. 
– Nature 402: 34–35.  
MARQUIS, O. & C. MIAUD (2008): Variation in UV sensitivity among common frog Rana temporaria 
populations along an altitudinal gradient. – Zoology 111: 309–317.  
MORITZ, C. (1999): Conservation units and translocations: strategies for conserving the evolutionary 
processes. – Hereditas 130: 217–228.  
MOUSSEAU, T. A. & C. W. FOX (eds.) (1998): Maternal effects as adaptations. – Oxford (Oxford Uni-
versity Press).  
RÄSÄNEN, K. & A. P. HENDRY (2008): Disentangling interactions between adaptive divergence and 
gene flow when ecology drives diversification. – Ecology Letters 11: 624–636.  
RÄSÄNEN, K., A. LAURILA & J. MERILÄ (2003a): Geographic variation in acid stress tolerance of the 
moor frog, Rana arvalis. I. Local adaptation. – Evolution 57: 352–362.  
RÄSÄNEN, K., A. LAURILA & J. MERILÄ (2003b): Geographic variation in acid stress tolerance of the 
moor frog, Rana arvalis. II. Adaptive maternal effects. – Evolution 57: 363–371.  
REZNICK, D. N. & C. K. GHALAMBOR (2001). The population ecology of contemporary adaptations: 
what empirical studies reveal about the conditions that promote adaptive evolution. – Genetica 112–
113: 183–198.  
SAGVIK, J., T. ULLER & M. OLSSON (2005): Outbreeding depression in the common frog, Rana tempo-
raria. – Conservation Genetics 6: 205–211.  
SCHLUTER, D. (2000): The ecology of adaptive radiation. – Oxford (University Press).  
SKELLY, D. K. & L. K. FREIDENBURG (2000): Effects of beaver on the thermal biology of an amphibian. 
– Ecology Letters 3: 483–386.  
STÅHLBERG, F., M. OLSSON & T. ULLER (2009): Population divergence of developmental thermal 
optima in Swedish common frogs, Rana temporaria. – Journal of Evolutionary Biology 14: 755–762.  
STEARNS, S. C. (1999): Introducing evolutionary thinking. In: STEARNS, S. C. (ed.): Evolution in health 
and disease: 3–15. – Oxford (University Press).  
STORFER, A. & A. SIH (1998): Gene flow and ineffective antipredator behavior in a stream-breeding 
salamander. – Evolution 52: 558–565.  
VAN BUSKIRK, J. (2005): Local and landscape influence on amphibian occurrence and abundance. – 
Ecology 86: 1936–1947.  
VAN BUSKIRK, J. & M. ARIOLI (2005): Habitat specialization and adaptive phenotypic divergence of 
anuran populations. – Journal of Evolutionary Biology 18: 596–608.  
VAN BUSKIRK, J. & B. R. SCHMIDT (2000): Predator-induced phenotypic plasticity in larval newts: 
trade-offs, selection, and variation in nature. – Ecology 81: 3009–3028.  
WERNER, E. E. & B. R. ANHOLT (1993): Ecological consequences of the trade-off between growth and 
mortality ratees mediated by foraging activity. – American Naturalist 142: 242–272.  
WILLI, Y., J. VAN BUSKIRK & A. A. HOFFMANN (1996): Limits to the adaptive potential of small popu-
lations. – Annual Reviews of Ecology, Evolution and Systematics 37: 433–458.  
Eingangsdatum: 7.8.2009 
